






mació dels anomenats cristalls de raïm en al-
gunes molècules i col·loides que interactuen 
via forces repulsives efectives (Mladek et al., 
2006; Likos et al., 2007; Delfau et al., 2016). La 
formació de patrons en aquests sistemes tan 
dispars comparteix algunes propietats: la com-
petència indueix una distribució hexagonal 
dels grups i la transició als patrons està contro-
lada matemàticament pel signe de la transfor-
mada de Fourier de la funció nuclear. Apro-
fundir en la generalitat d’aquestes propietats 
de l’agrupament induït per repulsió/compe-
tència és un dels grans reptes d’aquest camp.
En conjunt, aquest compendi de sistemes 
mostra que patrons aparentment idèntics po-
den emergir en diferents escenaris i com a 
conseqüència de diferents interaccions. Això 
és especialment important des d’un punt de 
vista ecològic, ja que els patrons que semblen 
idèntics, però que provenen de diferents me-
canismes, poden tenir conseqüències total-
ment diferents a nivell de l’(eco)sistema que 
requeririen estratègies de gestió completa-
ment diferents.
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Ricardo Martínez-García i Cristóbal López
Els models ecològics oceànics han esdevingut 
una eina molt important tant per fer recerca 
bàsica com per fer prediccions, recomanaci-
ons de polítiques o gestió ambiental (Rose et 
al., 2010). Tot i la seva efectivitat, els nous co-
neixements sobre el funcionament dels ecosis-
temes, la seva estructura, la genètica dels orga-
nismes i un major nombre de dades (amb 
sèries temporals amb més freqüència i més 
llargues) fa que calguin nous mètodes dins el 
camp de la modelització dels ecosistemes oce-
ànics (Holt et al., 2014; Lindemann et al., 
2017). De tots els models que actualment te-
nim en la recerca i la gestió dels ecosistemes 
marins, en podem fer una classificació en dos 
tipus generals: models mecanicistes i models 
estadístics o empírics (Robson, 2014). 
Els models mecanicistes es coneixen tam-
bé com a models basats en processos, models 
basats en la física, models biogeoquímics, cau-
sals o fisiològics. Els models mecanicistes pre-
tenen representar l’ecosistema mitjançant re-
lacions funcionals matemàtiques (sistemes 
d’equacions) entre variables seleccionades 
(que es prenen com a característiques del siste-
ma). Si ens fixem en el nombre de variables 
que els models utilitzen, podríem classifi-
car-los, al seu torn, en dos tipus: els models de 
baixa dimensionalitat (per exemple, fins a 
quatre variables), o models matemàtics, i els 
models d’alta dimensionalitat (per exemple, a 
partir de cinc variables), o models numèrics 
(Sharpe, 1990). En els models mecanicistes, 
tradicionalment, els que utilitzen grups funci-
onals han estat dels més freqüentment em-
prats en la recerca dels ecosistemes planctò-
nics i són els que han estat acoblats als models 
de circulació (Fennel et al., 2011). Els grups 
funcionals proposen variables que tenen en 
compte la funcionalitat d’un organisme en re-
lació amb d’altres. Així, per exemple, en els 
models de baixa dimensionalitat tenim les va-
riables Nutrient, Fitoplàncton, Zooplàncton 
(NPZ de les sigles en anglès, Franks, 2002).  Si 
anem a models numèrics podem posar com a 
exemple els models ERSEM (Butenschön, M. 
et al., 2016) o el Nemuro (Kishi et al., 2011). 
Els models mecanicistes són útils quan tenim 
un conjunt d’hipòtesis sobre les quals podem 
proposar equacions deterministes. El proble-
ma bàsic al qual ens enfrontem amb aquests 
tipus de models és que, com més precisió del 
model requerim, creix el nombre de variables 
a tractar i, amb elles, el nombre de paràmetres 
associats a les funcions que les relacionen. Te-
nint en compte això, caldrà calibrar-los, fent 
anàlisis estadístiques (de sensibilitat) per tal 
que les solucions que ens doni el model propo-
sat no condueixin a sistemes caòtics (sense so-
lució). La selecció d’aquests models, doncs, 
dependrà de si el model ens és útil per enten-
dre relacions causals o tenim prou informació 
(en nombre de dades per les variables seleccio-
nades o pels valors dels paràmetres del model) 
per poder resoldre el model. Una comparativa 
de diferents models mecanicistes la podeu tro-
Els mode s en l’ecologia del plàncton marí:  
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Durant les darreres dècades l’ús de models per a la investigació en l’ecologia 
del plàncton marí s’ha anat fent més habitual i necessari. Els models, actual-
ment, són una peça clau en la recerca, tant pel que fa a l’estudi de processos 
biològics o interaccions fisicobiològiques, com per fer prediccions o estimaci-
ons de la clorofil·la o la producció primària de l’oceà en determinades zones 
geogràfiques i durant un cert lapse de temps. Els models són també eines im-
prescindibles per gestionar eficientment l’impacte antropogènic o del canvi 
climàtic en els ecosistemes. Una possible classificació dels models utilitzats a 
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dístics o empírics. En aquest treball, es fa una breu revisió de les principals 
contribucions en la modelització dels ecosistemes planctònics tenint en 
compte aquesta classificació, posant-ne, a més, alguns exemples i explicant 
els pros i contres de cadascun d’aquests tipus de models. Finalment, es plan-
tegen les principals qüestions i àrees d’estudi actuals, quin pot ser el futur 
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modelització, no només en l’ecologia del plàncton, sinó en els models ambi-
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During the last decades, the use of models for ecological marine plankton re-
search has become more common and necessary. Models are currently a key 
element in research, both in the study of biological processes or in physi-
cal-biological interactions, as well as in making predictions or estimates of 
chlorophyll or marine primary production during certain time periods in se-
lected areas. Models are also indispensable tools to efficiently manage the 
anthropogenic impacts or climate change effects in ecosystems. A possible 
classification of the models used in plankton ecology is to divide them be-
tween mechanistic models and statistical or empirical models. In this work, a 
brief review of the main contributions in the modelling of planktonic ecosys-
tems is taken into account, using this classification it is explained the pros and 
cons of each of these types of models and some examples are given. Then, the 
main current issues in modelling research and future development of the 
model are presented. From such issues, the challenges that must face models 
and modellers in order to advance in modelling research, not only in the ecol-
ogy of plankton, but also in the physical-biological environmental models, 
are finally outlined.
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dels amb les observacions). Malgrat tot, els au-
tors van escriure que, tot i ser més acurats, els 
models estadístics són menys flexibles en el 
rang de prediccions que poden generar.  
Un exemple de l’ús d’ambdós tipus de mo-
dels combinats és el de Norros et al. (2017). 
Aquests autors utilitzen un model bayesià per 
estimar els paràmetres d’un model mecanicis-
ta i, així, millorar-ne els resultats. En el seu es-
tudi proven diferents metodologies d’estima-
ció estadística dels paràmetres i troben que el 
mètode d’anàlisi bayesià jerarquitzat és el que 
produeix millors resultats degut a la seva capa-
citat de comparar informació de diferents con-
junts de dades. Conclouen que les anàlisis 
bayesianes jeràrquiques són una eina amb pro-
jecció en el futur per poder identificar paràme-
tres clau en els ecosistemes i la seva variabilitat.  
Un cop s’han introduït els dos tipus bàsics 
de models cal fer una breu explicació dels 
principals camps de recerca actuals en la mo-
delització dels ecosistemes planctònics. D’en-
tre les moltes contribucions que podem trobar 
en la nombrosa literatura sobre el tema es po-
drien destacar les següents tendències i línies 
de recerca (Robson, 2014):
 — S’estan fent esforços per intentar definir 
estàndards sobre quines serien les bones 
pràctiques en la modelització (Bennett et 
al., 2013).
 — Es va cap a una major integració dels mo-
dels en les diferents àrees d’estudi. Per 
exemple, es pretén connectar models de 
rius, d’estuaris i d’oceà amb models de 
pesca. També s’implementen en els mo-
dels ambientals factors econòmics i soci-
als. Tot i que la connexió de models ja fa 
molts anys que s’aplica, actualment s’està 
fent un esforç més gran, amb projectes 
més ambiciosos.
 — Es va incrementant l’operacionalitat dels 
models connectats. Entenem operaciona-
litat com l’activitat rutinària d’adquirir 
mesures oceàniques o atmosfèriques siste-
màticament durant llargs períodes de 
temps i interpretar-les i disseminar-les rà-
pidament. Així doncs, es van posant els 
resultats al web, automatitzant els dife-
rents processos de pre i postprocessat de 
les dades dels models, etc. (Voinov i Shu-
gart, 2013).
 — S’optimitza l’assimilació de dades. Amb 
assimilació de dades entenem les tècni-
ques que ens permeten corregir els models 
per apropar-los a les observacions fetes en 
el passat, ajustant o bé les condicions inici-
als o bé les parametritzacions del mateix 
model. Mitjançant aquestes tècniques es 
pot millorar la predicció dels models cor-
regint-los amb les dades mostrejades (de 
sensors in situ o de satèl·lit) (Margvelash-
vili et al., 2010; Edwards et al., 2015).
 — Es fa desenvolupament i aplicació de mi-
llors tècniques i eines més eficaces per fer 
anàlisis de sensibilitat dels models com-
plexos (numèrics) i per avaluar la seva pre-
cisió i adequació al problema que es pretén 
analitzar (Bennett et al., 2013).
El futur requereix analitzar els grans reptes 
que es plantegen en la humanitat en el terreny 
ambiental; així doncs, tenint en compte aques-
tes línies de recerca, l’ús de models per avaluar 
els impactes del canvi climàtic en les activitats 
humanes i en els ecosistemes (Lynam et al., 
2016) i suggerir possibles estratègies de miti-
gació i adaptació (IPCC, 2014) és clau en la re-
cerca futura. En els successius informes del 
Panell Intergovernamental pel Canvi Climàtic 
(IPCC) es veu una tendència cada cop més 
manifesta en l’ús dels models en diferents àre-
es per avaluar els impactes del canvi climàtic i 
les possibilitats d’adaptació (això es pot veure 
per exemple en la part de previsions de l’infor-
me de l’IPCC, 2014). En aquest sentit, la inte-
gració de dades mostrejades, l’ús de nous indi-
cadors i els models cal que avancin trobant 
sinergies i connexions per extreure el millor de 
cada metodologia. Per aconseguir aquest ob-
jectiu caldrà, entre d’altres:
 — fer un esforç per veure quines són les mi-
llors estratègies per reduir la incertesa en 
les prediccions dels models. Una de les 
preguntes que es plantegen sobre aquesta 
qüestió és si és millor utilitzar poques vari-
ables / pocs indicadors per tal de tenir una 
visió general de tendències i evolució del 
sistema d’estudi, o bé fer servir més varia-
bles per tenir una descripció més acurada 
d’interaccions i processos. Això ens porta 
al compromís entre l’increment de dimen-
sionalitat (nombre de variables del model) 
per tenir una predicció més completa, la 
qual cosa incrementa la seva complexitat i, 
per tant, també la propagació de l’error en 
la predicció, o bé tenir models més simples 
però amb una incertesa menor en la deter-
minació dels paràmetres, a costa d’una 
descripció menys detallada del sistema 
d’estudi; 
 — en relació amb el punt anterior, cal identi-
ficar les variables clau o principals/repre-
sentatives dels ecosistemes a estudiar 
(Constable et al., 2016; Hayes et al., 2015);
 — finalment, cal definir criteris per tal de ge-
neralitzar les funcionalitats i parametrit-
zacions fetes en estudis geogràficament 
locals i, a la inversa, com des de models 
més generalistes es pot particularitzar a es-
tudis més locals.
Totes aquestes qüestions necessiten procedi-
ments estàndards i la definició de mètriques 
que indiquin el grau de precisió de les predic-
cions i els resultats dels models respecte de les 
dades mostrejades. 
Per acabar, una qüestió d’extrema impor-
tància per a la millora dels models és que tant 
els revisors com els editors de les revistes co-
mencin a canviar de criteri pel que fa a la pu-
blicació d’articles. És necessari que es comen-
cin a publicar, a més dels articles con- 
vencionals, en què les anàlisis i els models do-
nen resultats satisfactoris i positius, els estudis 
que troben resultats que no s’ajusten a les ob-
servacions, posant de relleu les mancances dels 
models utilitzats. Només publicant la informa-
ció referent a allò que els models no fan bé i 
quins són els seus límits, podrem avançar en 
aquest camp de manera eficient (Robson, 
2014). Si no ho fem així, correm el risc d’invertir 
temps en l’exploració repetitiva amb eines poc 
adients i de repetir errors que ja han trobat d’al-
tres, però que, pel criteri actual de publicació, 
no han pogut explicar en una revista especialit-
zada. Cal, doncs, començar a canviar, sobretot, 
la manera en què la recerca en modelització 
s’explica en i a la comunitat científica. 
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bar a Shimoda i Arhonditsis (2016), que com-
paren 124 models biogeoquímics en la seva 
capacitat de reproduir la dinàmica dels grups 
funcionals de fitoplàncton. Els resultats mos-
tren que, tot i que s’ha avançat, encara falta 
millorar els estudis de sensibilitat sobre les pa-
rametritzacions perquè aquestes no s’utilitzen 
encara de manera prou general en tots els mo-
dels i cal considerar tècniques d’optimització 
durant la calibració del model. És a dir, moltes 
de les parametritzacions dels models encara es 
basen en suposicions ad hoc que, un cop im-
plementats els models, se solen donar per cor-
rectes, fins i tot en simulacions que s’allunyen 
de les condicions òptimes amb les quals els va-
lors del conjunt de paràmetres s’havien esco-
llit. Per tant, cal estandarditzar algun conjunt 
de procediments per establir límits d’aplicació 
de paràmetres i, fins i tot, de funcions utilitza-
des per representar grups funcionals, en la ma-
teixa línia del que ja va fer Gentleman (2003).
Un exemple de model mecanicista per tro-
bar efectes en la mida dels organismes és el pu-
blicat per Acevedo-Trejos et al. (2015). En 
aquest treball utilitzen un model mecanicista 
senzill per estudiar els factors ambientals que 
condicionen la mida de les cèl·lules de plànc-
ton i la seva diversitat en la comunitat planctò-
nica en regions tropicals o temperades de l’At-
làntic. 
Pel que fa als models estadístics o empí-
rics, els models bayesians són dels més utilit-
zats, però també hi podem incloure, en aquest 
tipus, els models regressius, els models basats 
en xarxes neuronals o en algorismes genètics. 
Els models bayesians utilitzen probabilitat in-
versa per poder determinar variables, adaptar 
els models i fer prediccions. Es basen en la re-
gla de Bayes, que ens diu com fer inferències 
sobre un conjunt d’hipòtesis usant-ne les da-
des. Com a inferència podem entendre tant 
aprenentatge com predicció. Els models re-
gressius es basen en l’ajust de funcions mate-
màtiques (normalment polinomis) a partir del 
conjunt de dades. Les xarxes neuronals són 
sistemes de connexió inspirada en el funciona-
ment de les neurones del cervell. En aquests 
sistemes, els nodes (neurones) es connecten 
entre si seguint un criteri determinat. Cada 
xarxa neuronal rep una entrada, canvia el seu 
estat depenent d’aquesta i produeix una sorti-
da. Aquest procés condueix a poder fer que la 
xarxa aprengui i identifiqui patrons, produint, 
per exemple, la mateixa sortida (identificació 
d’un patró) per diferents entrades (dades so-
bre les quals volem identificar aquest patró). 
Els algorismes genètics estan inspirats en la te-
oria de la selecció natural, troben solucions 
optimitzades a determinats problemes en què 
se cerca la millor opció en un espai de soluci-
ons possibles al problema proposat. Els algo-
rismes genètics formen part del que es coneix 
com a algorismes evolutius. 
Aquests tipus de models, en lloc de desen-
volupar sistemes d’equacions i relacions cau-
sa-efecte com els mecanicistes, el que pretenen 
és trobar patrons en les dades experimentals 
per poder fer prediccions partint d’aquestes 
dades. Així doncs, l’avantatge d’aquest tipus 
de modelització és que no requereix una as-
sumpció excessiva d’hipòtesis de partida ni 
haver de tenir informació sobre les diferents 
parametritzacions que hi hagi en el model; 
tampoc no cal calcular variables mitjanes o 
derivades a partir de les dades experimentals 
de què disposem. Per tant, aquests models se-
ran una bona opció en cas que tinguem prou 
dades per delimitar convenientment el model, 
i que, a més, el sistema estigui dins del com-
portament històric mostrat per les dades dis-
ponibles. Aquests tipus de models no donaran 
bons resultats en el cas que hi hagi retroali-
mentacions grans en les variables mostrejades. 
És a dir, els models estadístics no ens seran 
útils en sistemes fortament no-lineals a prop 
d’una transició o en una transició mateixa. 
Amb aquestes condicions ja veiem que els mo-
dels empírics no ens serviran per fer predicci-
ons en sistemes que tinguin canvis sobtats, per 
exemple a causa d’impactes grans en l’ecosis-
tema de factors ambientals que no hagin sigut 
mostrejats abans en el conjunt de dades apli-
cat. Els models estadístics, però, són eines molt 
interessants quan el sistema a estudiar no s’en-
tén prou bé i poden ser un primer pas per 
construir un model mecanicista (Robson, 2014).
Un exemple de model empíric seria el de la 
xarxa tròfica planctònica proposat per Lignell 
et al. (2013) per estimar l’afinitat osmotròfica 
per nitrogen inorgànic i els valors de depura-
ció de presa amb un model bayesià, basat en 
els mètodes de Monte Carlo i les cadenes de 
Markov.  
D’altra banda, hi ha hagut comparatives 
de les dues tipologies de models. Una de les 
poques anàlisis en aquesta direcció va ser la 
d’Altunkaynak i Wang (2011). En el seu estudi 
van comparar un model hidrodinàmic que si-
mulava el sediment en suspensió en una àrea 
costanera (mecanicista) amb un mètode d’al-
gorismes genètics amb filtre de Kalman (Ge-
no-Kalman filtering: model empíric) i un mo-
del de lògica difusa (empíric). Els resultats van 
donar més precisió en el model de Geno-Kal-
man filtering, seguit del de lògica difusa i, fi-
nalment, del model hidrodinàmic (tenint en 
compte l’error quadràtic mitjà i el coeficient 
d’eficiència comparant els resultats dels mo-
 Figura 1. Els tipus de models del plàncton.
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Una perspectiva planetària
L’objectiu d’aquest assaig és plantejar la con-
veniència de veure els diferents ambients ma-
rins com un tot, connectat i diferenciat alhora, 
de la mateixa manera que podríem observar el 
sistema circulatori d’un ésser viu. Es tracta 
d’una perspectiva molt personal que crec que 
pot obrir sinergies sorprenents i, alhora, enri-
quidores —només imagineu-vos un oceanò-
graf com ara jo pensant en termes del sistema 
circulatori d’un artròpode o un especialista en 
fisiologia de les plantes fent servir la Terra com 
a model. Ara bé, entenc que és un punt de vista 
que pot ser polèmic, i és per això que dedico 
les dues primeres seccions d’aquest assaig a ex-
posar els avantatges i, fins i tot, la necessitat 
d’aquesta aproximació.
La nostra concepció de la Terra està neces-
sàriament limitada per la nostra quotidianitat, 
tant des de la percepció diària de l’espai i el 
temps on ens movem com des de la visió utili-
tària que el món globalitzat ens ofereix del pla-
neta. El flux d’informació que rebem no para 
de créixer i això ens porta a una sensació d’ob-
jectivitat, però res és més lluny de la realitat! La 
nostra percepció del món és el resultat, d’una 
banda, de les limitacions temporals dels nos-
tres sentits i, de l’altra, de la fragmentada me-
mòria conscient i inconscient que tenim de les 
nostres vivències.
El principal condicionant de la nostra ex-
periència personal diària ve donat per la nos-
tra percepció de la realitat, que es desenvolupa 
principalment en aquells rangs on els estímuls 
són més forts. La visió n’és potser el millor 
exemple, un sentit optimitzat en la banda més 
intensa de l’espectre electromagnètic que ens 
arriba del Sol, però que revela la nostra incapa-
citat de percebre (si més no de manera consci-
ent) altres senyals electromagnètics més febles. 
Aquest biaix s’ha reduït, però no eliminat, 
mercès al desenvolupament d’instruments que 
capten altres freqüències de les formes cone-
gudes d’energia. Ara bé, la nostra individuali-
tat també és, en gran mesura, funció de les 
nostres escales espaciotemporals. Per exemple, 
fem servir el metre i el segon, similars a la llar-
gada i el temps de batec d’un cos humà, com 
les unitats fonamentals de mesura. La nostra 
capacitat objectiva de mesurar l’espai i el 
temps —la memòria del nostre entorn— és re-
alment restringida. Si calculéssim l’autocorre-
lació temporal de les nostres opinions i senti-
ments veuríem que, en la gran majoria dels 
casos, hi ha una escala probablement de l’or-
dre d’uns pocs anys. De la mateixa manera, la 
correlació espacial de les opinions de la gent 
segurament és de l’ordre de centenars de qui-
lòmetres. 
Aquestes limitacions condueixen a una 
forta consciència d’identitat personal, que 
comporta un gran fre a la nostra capacitat de 
pensar i imaginar la Terra. El món que ens 
imaginem no és pas el resultat d’una observa-
ció objectiva, sinó l’imaginari d’una llarga his-
tòria d’experiències individuals i col·lectives, 
reforçada encara més per la subjectivitat que 
sorgeix de veure’ns com a raça dominant del 
planeta, al bell mig de tot el que és viu. Proba-
Corren s i ecosistemes oceànics com a 
subsistemes d’un organisme planetari
Resum
Els oceans són origen i instrument per a la vida del planeta que, paradoxal-
ment, anomenem Terra. Els oceans guarden la major part de l’aigua i altres 
propietats que flueixen en el cicle de la vida, totes elles condicionades per 
l’energia que ens ve del Sol. Aquesta insolació arriba a les aigües superficials 
en funció de la latitud i el temps, i s’incorpora i distribueix pels oceans en for-
ma de calor i energia mecànica i química. Durant els processos d’incorporació 
i transformació, es defineixen les condicions termodinàmiques i dinàmiques 
dels hàbitats regionals, que donen peu a característiques biogeoquímiques i 
comunitats pròpies, i són els corrents oceànics els que, amb tot un ventall de 
patrons temporals i d’estructures espacials, conformen un sistema circulatori 
anàleg al d’altres éssers vius. S’estableix una xarxa complexa de subsistemes 
amb tasques complementàries: sorgeix el gran organisme planetari!




The oceans are origin and instrument for the life of a planet that, paradoxically, 
we call Earth. The oceans keep most of the water and other properties that 
flow in the cycle of life, all of them conditioned by the energy that comes from 
the Sun. This insolation reaches the surface waters according to latitude and 
time, and it is incorporated and distributed through the oceans as heat and 
mechanical and chemical energy. During the processes of incorporation and 
transformation, the thermodynamic and dynamic conditions of the regional 
habitats are defined, which give rise to biogeochemical properties and typical 
communities, and the ocean currents, with a broad range of temporal pat-
terns and spatial structures, shape a circulatory system analogous to other 
living organisms. A complex network of subsystems with complementary 
tasks is established: the great planetary organism emerges!
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